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野生大豆染色体片段代换系百粒重的选择牵连效应及响应分析
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摘 要:利用野生大豆导入系群体和多位点扫描分析方法研究了针对百粒重性状的选择牵连效应，找到与百粒重性

状相关联的位点，并分析了这些位点在选择条件的响应。随机群体 28. 10%的位点出现偏分离( P ＜ 0. 05) ，经百粒重
选择后等位基因偏分离比例减少，偏分离程度加大。标记异常偏分离率缩小到 4. 13%和 23. 14%，卡方值变幅缩小至
0 ～ 166. 67 和 0. 01 ～ 81. 30。对随机群体和选择群体的供体片段导入频率，在 P ＜ 0. 05 水平下进行卡方分析，定位到
与百粒重相关的的 12 个位点。
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Hitchhiking Effect and Ｒesponses Analysis about 100-Seed Weight of Wild Soy-
bean Chromosome Segment Substitution Lines
WANG Jiu-zhen1，WANG Dan-hua1，MA Zhan-zhou1，GU Yue1，ZENG Qing-li1，LIU Chun-yan2，JIANG Hong-wei2，
CHEN Qing-shan1

( 1. Agronomy College，Northeast Agricultural University，Harbin 150030，China; 2. The Crop Ｒesearch and Breeding Center of Land-Ｒeclamation of
Heilongjiang Province，Harbin 150090，China)

Abstract: The hitchhiking effects in the advanced wild soybean chromosome segment substitution lines with selection under
100-seed weight conditions were analyzed by scanning multiple molecular loci. The lociare connected with 100-seed weight and
their response in selection condition were analysized. 28. 10% of the loci in random population were detected with segregation
distortion( P ＜ 0. 05) ，after selection in view of 100-seed weight，the segregation distortion of allelic genes was reduced but
the degree of segregation distortion increased. The segregation distortion ratio reduced to 4. 13% and 23. 14%，the variation of
chi-square reduced to 0-166. 67 and 0. 01-81. 30. Twelve putative 100-seed weight related loci were obtained using chi-square
test ( P ＜ 0. 05) by comparison of the introgressive frequency of alleles between random population and selected population.
Keywords: Soybean; Chromosome segment substitution lines; Hitchhiking effect; Ｒesponses analysis

当某基因被选择时，其两侧与之紧密连锁的一

部分区域被同时选择到的现象叫做选择牵连效应

( hitchhiking effect) ，也称选择搭车效应。当等位基
因由于选择而被保留下来，则该群体中此等位基因

出现的频率会增加，同时，其它的基因出现频率会

下降。这个基因附近区域中，与其连锁关系紧密的
序列，会因连锁遗传效应随着该基因一同被保留，

这使得群体的遗传背景多样性被降低［1］。
分离群体中，某些等位基因分离比例明显偏离

孟德尔遗传规律，这种偏分离产生的原因就是选择

牵连效应［2］。在选择过程中，控制某些性状的基因
会因自然选择和人为选择的方式保留下来，这使得

群体后代相应基因存在的频率大大提升，远远偏离

孟德尔遗传规律。因此，等位基因对选择的响应，

表现为群体特定位点上偏分离位点的增加。
针对 QTL的偏分离分析和基于选择牵连效应

的卡方分析已被广泛应用在小麦［3］、水稻［4-6］、玉
米［7-9］、桑树［10］、海湾扇贝［11］等动植物中。Lukens
等［12］通过分析控制胚乳颜色和玉米分枝基因及其

临近的序列，发现通过选择这两个基因，使得其临

近区域其它基因的多样性显著降低。陈佳慧等［13］

以小麦 ＲIL群体，在 7 条连锁群中发现了偏分离标
记，并在 3 条连锁群上发现了 3 个热点区域。王慧
兰等［14］利用小麦 ＲIL 群体进行偏分离分析得到 11
个 SDＲs，并推测这些偏分离热点区域的形成可能与
配子体选择有关。毛彦芝等［15］通过基于选择牵连
原理的卡方分析检测到 2 个与单株荚数相关的 QTL
位点以及 5 个与单株粒数相关的 QTL位点。
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刘峰等［16］报道了大豆 ＲIL 群体的偏分离研究
结果，邱鹏程等［17］也报道了大豆回交群体中与耐盐

和耐旱相关 QTL位点的偏分离，及对大豆回交群体
耐盐和耐旱选择效应。但针对大豆高世代导入系
群体中，数量性状特别是产量性状因选择牵连效应

导致的偏分离和选择效应鲜有报道。本研究采用
大豆高世代导入系 BC3 F3世代群体，经百粒重选择

后，利用基于选择牵连原理的卡方分析，分析随机

群体和选择群体的供体基因导入比例变化以及群

体基因型变化，并对百粒重选择后高世代导入系群

体的 QTL选择响应进行讨论。

1 材料与方法

1. 1 材料
野生型大豆 ZYD00006 为供体亲本，黑龙江省

主栽品种绥农 14 为受体亲本，经杂交、回交、自交后
于 2012 年收获的 BC3F3世代材料为供试材料。

2011 年夏季，对 195 株 BC3 F2代单株进行取样

( 新鲜叶片) ，2011 年秋季进行收获、考种，得到 130
个完全成熟而且百粒重分离较大的单株。次年，将
130 棵单株的种子( BC3 F3 ) 播种于黑龙江省农垦科

研育种基地试验田( E126°18'，N45°36') 成株行。行
长 2 m，各行间距 60 cm，单株距离 5 cm，常规田间管
理。
1. 2 数据采集
1. 2. 1 表型数据获得 2012 年秋季，针对各株行
选取完全成熟的 5 个单株进行收获，并收获轮回亲
本绥农 14 与供体亲本 ZYD00006 各 10 株。参照
《大豆种质资源描述规范和数据标准》［18］针对每棵
单株选取 100 粒饱满且完整的种子，用百分之一天
平称重，计算平均值，得到各株行百粒重数据。
1. 2. 2 试验材料超亲筛选标准 经过对 BC3 F3的

130 株行材料和 10 株绥农 14 进行百粒重测定，10
株亲本绥农 14 百粒重平均值为 17. 48 g，标准差为
1. 84 g，绥农 14 百粒重平均值 ± 1 倍标准差的范围
为 15. 64 ～ 19. 33 g。将 BC3F3的 130 株行的百粒重
平均值与 15. 64 ～ 19. 33 g 范围进行比较，将百粒重
大于 19. 33 g 的材料定义为超亲大粒材料，小于
15. 64 g的材料定义为超亲小粒材料。
1. 2. 3 基因型分析 2011 年夏季，对 BC3F2世代的

195 株个体单株取样( 新鲜叶片) ，经液氮研磨粉碎
后，采用 CTAB方法［19］提取大豆叶片基因组 DNA。
利用 Soymap2 序列信息合成的1 000对 SSＲ引物，经
引物多态性筛选，在大豆 20 条连锁群上选取分布均
匀且多态性差异较大的 121 对 SSＲ 标记，对完全成
熟的 130 个 BC3 F2世代单株进行基因型检测，获得

基因型数据。其中 A代表与轮回亲本绥农 14 基因
型相同的纯合基因型，B代表与供体亲本 ZYD00006
基因型相同的纯合基因型，AB 代表杂合基因型，C
代表缺失或模糊。
1. 3 群体偏分离标记比例及供体基因导入频率的
计算

对各个群体进行以下分析: 计算各位点上，来

自双亲的基因型在所有个体中所占比例，以及在所

有位点上，各个单株来自双亲的基因型所占比例，

与理论值比较并计算各标记在所有个体中的 χ2 值，
存在偏分离的标记 χ2 值大于 χ20. 05

［20］。

2 结果与分析

2. 1 利用选择牵连效应分析随机群体
对 BC3 F2世代的随机群体的基因型，采用 121

对存在差异的 SSＲ 引物，进行基因型评价。最终获
得 130 株完全成熟个体基因型的有效数据。随机群
体在 121 个位点分别有14 224和 752 个标记与双亲
绥农 14 和 ZYD00006 的基因型相同且纯合，有 732
个为杂合带型。
利用 121 个 SSＲ标记位点，对随机群体的基因

型进行统计，各位点上绥农 14 基因型所占比例范围
为 58. 46% ～ 100. 00%。ZYD00006 的基因型所占
比例分布在 0 ～ 41. 54%。此外，随机群体中各个单
株所有位点上两亲本基因所占比例范围，绥农 14 为
80. 99% ～99. 59%，ZYD00006为 0. 41% ～19. 01%。
通过统计 121 个标记的等位基因比例并与理论

值比较，发现共有 28. 10%的位点表现偏分离( P ＜
0. 05) ( 表 1) 。在大豆的所有 20 个连锁群中，除了
C2、E和 I这 3 个连锁群中未发现偏分离位点外，其
它 17 个连锁群均发现偏分离标记。这一结果表明，
选择牵连效应存在于本群体的选择过程中。
2. 2 利用选择牵连效应分析选择群体
对野生大豆全基因组导入系的 BC3F3世代中的

大粒群体，利用 121 对有差异的 SSＲ 标记进行基因
型评价，发现1 802个位点与绥农 14 基因型相同，70
个位点与 ZYD00006 基因型相同，64 个位点为杂合。
通过统计百粒重较大群体中 121 个标记位点的基因
型分布，各位点上绥农 14 基因型所占比例为
53. 75% ～100. 00%。ZYD00006 基因型所占比例为
0 ～ 46. 25%。群体中每个个体在全部遗传位点上双
亲基因组所占的比率，绥农 14 为 85. 95% ～
99. 17%，ZYD00006 为 0. 83% ～ 14. 05%。对 121
个标记的等位基因比例进行统计，发现共有 4. 13%
的位点表现偏分离( P ＜ 0. 05 ) ，小于随机群体的偏
离程度( 表 1) 。在 B2、F、L、N和 O这 5 个连锁群中
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发现了偏分离位点。这表明，通过百粒重的选择减
少了各位点之间的选择牵连效应。
通过对 BC3 F3世代的小粒群体，采用 121 对

SSＲ标记进行评价，发现与绥农 14 基因型相同的位
点4 516个，与 ZYD00006 基因型相同的位点 345 个，
杂合带型 334 个。经百粒重较小群体中 121 个标记
位点的基因型分布的统计，发现各位点上绥农 14基
因型所占比例为 53. 75% ～ 100. 00%。ZYD00006
的基因型所占比例为 0 ～ 46. 25%。此外，群体中各

个个体在 121 个标记位点上，绥农 14 与 ZYD00006
两亲本基因型所占的比率，分别为 80. 99% ～
97. 93%和 2. 07% ～19. 01%。通过统计 121 个标记
位点的等位基因比例，发现偏分离的位点 32 个，偏
分离位点出现频率为 23. 14%，低于随机群体的偏
离程度( P ＜ 0. 05 ) ( 表 1 ) 。偏分离标记分布在除
B1、B2、C2、D1a、E、H、K 和 O 这 8 个连锁群以外的
12 个连锁群上。这一结果表明，各个标记位点之间
的选择牵连效应经过百粒重的选择而降低。

表 1 随机群体、小粒材料和大粒材料中偏分离标记( P ＜ 0. 05)
Table 1 Markers showing segregation distortion allele in random population，

little seed polulation and large seed population ( P ＜ 0. 05)

随机群体

Ｒandom population
小粒材料

Little seed material
大粒材料

Large seed material

引物名称

Primer name
连锁群

Linkage group

卡方

χ2
引物

Primer name
连锁群

Linkage group

卡方

χ2
引物

Primer name
连锁群

Linkage group

卡方

χ2

Satt236 A1 12. 03 Satt236 A1 4. 92 Satt577 B2 9. 60

Sat_319 A2 52. 59 Sat_319 A2 11. 20 Satt146 F 4. 27

Satt332 B1 4. 93 Sat_212 A2 4. 36 Satt373 L 9. 60

Satt484 B1 4. 15 Satt565 C1 7. 78 Satt152 N 166. 67

Satt687 B2 4. 53 Satt713 C1 4. 36 Satt492 O 4. 27

Satt713 C1 12. 80 Sat_279 D1b 38. 22

Satt531 D1a 3. 91 Sat_227 D1b 15. 82

Satt407 D1a 7. 63 Sat_289 D1b 11. 20

Sat_279 D1b 30. 49 Satg001 D1b 30. 82

Sat_227 D1b 12. 80 Satt135 D2 18. 42

BB475343 D1b 4. 93 Satt582 D2 18. 42

Sat_289 D1b 10. 34 Satt669 D2 5. 77

Satg001 D1b 16. 99 Sat_001 D2 15. 82

Satt135 D2 14. 13 Satt672 D2 6. 10

Satt582 D2 10. 34 Sat_220 D2 18. 42

Satt669 D2 5. 48 Satt146 F 60. 17

Satt146 F 87. 90 Satt425 F 11. 74

Satt145 F 4. 15 Satt663 F 9. 66

Sat_317 F 4. 93 Satt594 G 13. 41

Satt554 F 4. 15 Satt504 G 21. 22

AW734137 G 4. 53 Satt505 G 7. 38

Satt504 G 4. 53 Satt503 G 5. 77

Sat_180 H 4. 15 Sat_324 I 9. 19

Satt547 J 14. 13 Satt547 J 9. 19

Satt242 K 4. 15 Satt373 L 5. 77

Satt544 K 4. 15 Satt636 M 7. 38

Satt552 K 4. 15 Satt152 N 81. 30

Satt495 L 5. 76 Sat_306 N 7. 38

Satt373 L 16. 99

Sat_256 M 4. 93

Satt152 N 595. 94

Satt125 N 7. 63

Sat_145 O 4. 93

Satt633 O 4. 93
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2. 3 利用导入频率分析各位点供体片段
采用绥农 14 × ZYD00006 中 BC3F3世代群体中

的 130 个单株为百粒重性状的鉴定材料，得到大粒
的超亲导入系 16 株，获得小粒的超亲导入系 43 株。
因为选择的作用，等位基因的导入频率会发生变

化，所以对超亲群体的供体片段导入频率进行分析

很重要［17］。选择虽然是通过基因型的改变起作
用［21］，但选择的压力对供体导入频率的提高或降低

也起到重要的影响。

表 2 大粒、小粒群体的供体片段导入频率及其各位点偏分离
Table 2 Frequency of donor fragment and deviation loci for large seed population and little seed population

群体

Population
数量

Number

平均值 Mean ± SD 变化幅度 Ｒange

频率

Frequency

卡方

χ2
频率

Frequency

卡方

χ2

随机群体

Ｒandom population
130 0. 07 ± 0. 07 8. 93 ± 54. 49 0. 03 ～ 0. 58 0 ～ 595. 9

大粒选择群体

Large seedselected groups
16 0. 05 ± 0. 10 1. 84 ± 15. 10 0 ～ 0. 88 0 ～ 166. 67

小粒选择群体

Little seedselected groups
43 0. 10 ± 0. 08 4. 34 ± 10. 64 0 ～ 0. 41 0. 01 ～ 81. 30

卡方为偏分离位点的显著性检测卡方值，自由度为 1。

χ2 value was the significance detection of the chi square value for segregation distortion loci with one degree of freedom.

2. 4 卡方分析
利用卡方检测对各群体中各位点供体片段导

入频率进行近似检测，检测的阈值为 P ＜ 0. 05 ( 表
3) 。结果，在随机群体中 Sat_212、Satt565、Sat_001、
Sat_001、Satt672、Sat_220、Satt425、Satt594、Satt504、
Satt505 和 Satt636 这 11 个位点中，供体片段导入频
率与理论值无差异; Satg001 和 Satt152 两位点上供

体片段的导入频率较理论值高，两位点卡方值分别

为 16. 99 和 595. 94。经百粒重选择后，Sat _212、
Satt565、Satg001、Sat_001、Satt672、Sat_220、Satt425、
Satt594、Satt504、Satt505 和 Satt636 这 11 个位点的供
体片段的导入频率显著增大，因此可认为这些位点

与减少大豆百粒重密切相关，同理，Satt152 是与提
高大豆百粒重密切相关的位点。

表 3 与百粒重相关位点的卡方检测
Table 3 The chi-square test of 100-seed weight loci

群体

Population

QTL
随机群体 /理论值
Ｒandom /Theory

选择群体 /理论值
Selected /Theory

选择群体 /随机群体
Selected /Ｒandom

引物

Primer
连锁群

Group
频率

Frequency

卡方

χ2
频率

Frequency

卡方

χ2
卡方

χ2

大粒材料 Satt152 N 0. 58 595. 94 0. 88 166. 67 4. 42

Little seed material Sat_212 A2 0. 06 0 0. 15 4. 36 5. 30

Satt565 C1 0. 08 0. 27 0. 18 7. 78 4. 67

Satg001 D1b 0. 15 16. 99 0. 28 30. 82 4. 26

Sat_001 D2 0. 08 0. 46 0. 22 15. 82 9. 57

小粒材料 Satt672 D2 0. 07 0 0. 17 6. 10 5. 39

Large seed material Sat_220 D2 0. 08 0. 74 0. 23 18. 42 10. 32

Satt425 F 0. 09 1. 14 0. 20 11. 74 5. 31

Satt594 G 0. 10 1. 97 0. 21 13. 41 5. 10

Satt504 G 0. 11 4. 53 0. 24 21. 22 6. 36

Satt505 G 0. 08 0. 46 0. 17 7. 38 3. 90

Satt636 M 0. 07 0. 10 0. 17 7. 38 5. 11

Satt152 N 0. 58 595. 94 0. 41 81. 30 4. 88
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以 G 连锁群为例，在随机群体中除位点
AF162283 导入频率为 5. 00%，其它 6 个位点导入
频率均在 10. 00%上下小幅度变化。经过百粒重选

择后，Satt594、Satt504 和 Satt505 这 3 个位点的导入
频率在小粒群体中显著提高，在大粒群体中降低。
因此这 3 个位点与减小大豆百粒重相关( 图 1) 。

A:随机群体; B:大粒选择群体; C:小粒选择群体; D:随机群体、大粒选择群体和小粒群体中 G
连锁群各位点导入频率。

A: Ｒandom population; B: Large seed population; C: Little seed population; D: The substitution fre-
quency of sites on G linkage in random population，large seed population and little seed population.

图 1 随机群体、大粒选择群体和小粒选择群体中 G连锁群各位点导入情况
Fig. 1 The substitution of sites on G linkage inrandom population，

large seed population and little seed population

2. 5 各位点对选择牵连效应的响应
经统计，随机群体中有偏分离的标记占总标记

数量的 28. 10%，经过对百粒重大小的定向选择，标
记的偏分离比率分别缩小到 4. 13%和 23. 14%，偏
分离位点所在连锁群从 17 条连锁群分别缩小为 5
条和 8 条连锁群。
经百粒重选择后，小粒选择群体比随机群体少

检测到 B1、B2、D1a、H、K和 O这 6 条含有偏分离位
点的连锁群，减少了 19 个偏分离位点; D1b、G、L、M
和 N这 5 个连锁群上减少了 1 个偏分离标记; F 连
锁群上减少了 3 个偏分离位点。同时，百粒重较小
的选择群体与随机群体相比较在 A2、C1、M 和 N 这
4 个连锁群上均增加了 1 个偏分离位点，F连锁群上
增加了 2 个偏分离位点，D2 和 G2 个连锁群上增加
了 3 个偏分离位点。
与随机群体相比较，在大粒选择群体中含有偏

分离位点的连锁群减少了 11 条，偏分离位点减少了

31 个; A1、A2、B2、C1、H、J、L、M、N 和 O 这 10 个连
锁群上减少了 1 个偏分离标记; B1、D1a、G和 O这 4
条连锁群上减少了 2 个偏分离位点; D2、F和 K这 3
条连锁群上减少了 3 个偏分离位点; 在 D1b 连锁群
上减少了 5 个偏分离位点。同时，百粒重较大的选
择群体与随机群体相比较在 B2 和 O这 2 条连锁群
上均增加了 1 个偏分离位点。

3 结论与讨论

通过比较随机群体与选择群体的偏分离位点，

能够得到 3 种响应位点: 第一种位点是经过定向选
择后增加的偏分离位点，经百粒重选择后，相对随

机群体多检测到包含 1 个偏分离位点的 I 连锁群，
而且 A2、B2、C1、D2、F、G、M、N 和 O 连锁群上增加
了 14 个偏分离位点，这可能是含有供体亲本片段的
后代经百粒重选择后产生的超亲现象。第二种是
经选择后减少的偏分离位点，百粒重选择群体 B2、
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D1b、F、G、L、M、N和 O连锁群上的偏分离位点减少
10 个，出现这一现象可能与改变百粒重无关的或与
有关基因连锁不紧密的位点导入频率通过定向选

择下降有关。第三种位点是选择后没有变化的偏
分离位点，选择群体 A1、A2 和 J 连锁群上的 3 个偏
分离位点没有因为群体的选择增减。这种情况可
能是因群体结构特殊性所产生: 可能该位点所控制

的性状与群体某共有性状相关，所以在随机群体与

百粒重选择群体中，该位点均出现偏分离; 也可能

是该位点的供体片段能够与其它片段产生互作效

应进而改变百粒重。另外值得注意的是百粒重选
择群体在 B1、C2、D1a、E、H和 K这 6 条连锁群没有
检测到偏分离位点。
群体的构建方式、群体选择压力和被选择位点

附近片段的重组率都是影响选择牵连效应大小的
主要因素［22］。目前一些研究表明:因为基因的牵连
效应，某个基因因为选择而被保留，进而使其产生

偏分离［23］。本试验中随机群体的出现异常偏分离
标记的比率为 28. 10%，虽然经过针对百粒重的定
向选择，出现偏分离的标记比率缩小到 4. 13%和
23. 14%，但经过百粒重选择后，偏分离位点的供体
片段导入率和卡方值有了较大的提高。本试验材
料为栽培大豆绥农 14 与野生大豆 ZYD00006 构建
的导入系材料，双亲的性状差异极大，因此在其后

代群体中各种性状分离也较多，所以在随机群体

中，有较多的位点出现偏分离现象，但经过定向选

择，一些与目标性状无关的但与群体中其他表现突

出的性状相关联的位点偏分离现象消失，因此经过

百粒重的选择，标记异常偏分离率有所降低。本试
验材料作为 BC3 F3的高世代导入系材料，其每个植
株导入片段相对更少、更短，在一定程度上能够打
破牵连效应。且本试验随机群体与选择群体来自
同一世代，随机群体数量较选择群体更大。
某位点在随机群体以及选择群体中的导入频

率，与该群体中位点导入频率理论值的卡方检测只

能简单地说明位点在随机群体以及选择群体中的

偏离程度。如果要确定与某性状紧密关联的 QTL
位点，只有分析经过该性状选择的群体与随机群体
中供体片段所占比例的卡方值［17］。卡方分析就是
基于以上原理，能够定位回交群体中与性状关联的
QTL位点的有效方法，同时也能分析回交群体中相
关位点的导入情况。
在前人的相关报道中，随机群体的偏分离频率

有些可以达到 65. 20%［9］、73. 33%［24］，但是随着选
取的随机群体数量的增大以及进行检验的标记数
量的增加，随机群体的偏分离频率也会降低［25-28］。
本试验随机群体中标记偏分离率为 28. 10%，这一
结果可能与本试验随机群体数量较大、鉴定标记数
量较多有关。本试验所选用 130 个株行的随机群体

和 121 对引物，群体数量与引物数量较大。但同时，
由于相比随机群体，选择群体数量较小，所以出现

选择群体位点偏分离率的降低。
本试验中 Satt152 在大粒群体与小粒群体中同

时被定位到，这可能与本试验材料在该位点导入频

率过高有关。在 130 株随机群体中，此位点导入频
率较高，经过选择后，在选择群体中该位点导入频

率变化显著( 表 3) 。在大粒选择群体中，该位点导
入频率显著升高; 在小粒选择群体中，该位点导入

频率显著降低。因此，此位点可能与提高大豆百粒
重相关。
本试 验 中 所 定 位 到 的 标 记 Satt425［27］、

Satt565［28］、Satt636［29］与前人报道相符，Satg001、Sat_
001、Sat_220 和 Satt504 这 4 个位点与陈庆山等［30］

报道的百粒重位点相同。由此，利用基于选择牵连
原理的卡方分析定位 QTL 位点是一种简单有效的
定位方法。
利用基于选择牵连效应的卡方分析分别对随

机群体、百粒重选择群体等位基因导入频率和群体
基因型变化进行分析。高世代导入系材料经百粒
重选择后等位基因偏分离数量减少，但偏分离程度

加大;对随机群体和百粒重选择群体供体片段导入

频率进行卡方分析，定位到可能影响百粒重的 12 个
位点;选择牵连效应分析不仅可以成为作物 QTL 位
点定位的理论基础，同时也可以辅助高世代导入系

的构建。
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